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バクテリアは典型的な単細胞生物であり, それゆえお互いに独立して生きていると考えられるが, 成長と増
殖を繰り返して膨大な個体が集まるとコロニーを形成して集団的に振る舞うようになる。彼らは成長のごく初
期段階では紐状の構造を持ち, 折りたたみを繰り返して増殖することで次第に 2次元的な広がりを持つ成長に
移行し, ついには膨大な個体が密集したコロニーを形成するのである。本論文では, 観察実験から数値データ
を整える手順を説明し, フラクタル次元と微分方程式系による解析結果を述べる。
1 研究の目的及び背景
1.1 バクテリアのコロニー・パターン
バクテリアに関する物理的な研究は, 図 1 に示すような集団的振る舞いが作り出すコロニーパターンがよ
く知られている。菌を培養する培地の固さと, 栄養の濃度という 2つのパラメーターを調節することで, コロ
ニーの形態が様々に変化するのである。強い制限を与えた場合, 樹枝状結晶といった非生物の物理系で観測さ
れるパターンと似た形態をとる。一方で, 緩い制限を与えた場合は非生物系では見られないような生物特有の
形態を示すのである。個々のバクテリアは独立に動き回り自己増殖するが, コロニーの構成要素としてのバク
テリアは強い相互作用を暗示しており, 大変興味深い振る舞いをみせる。
図 1 B. subtilisのモルフォロジーダイアグラム
図 2 折り畳まれて 2重部分が形成された典型的な紐
状成長の観察写真
1.2 バクテリアの紐状成長と折り畳み
培地へのバクテリア接種後, バクテリアが細胞分裂を開始した直後を観察すると, 紐状の構造が確認できた。
その紐状成長は, はじめは 1つの個体であるバクテリア細胞が, 分離を伴わない細胞分裂により１本の長い細
胞鎖を形成することにより生じる。自己伸長するその紐状構造は, 培地の凹凸や摩擦等の影響により, 真っ直
ぐには伸びず, 曲がりくねったような不安定な伸びをみせる。細胞鎖はその至る所で細胞分裂を繰り返してお
り, 成長とともにある特定箇所へ押し出す力が集中し, 1次元的な成長にひずみが生じる。そしてついには, い
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くつかの部分が 2重に折り畳まれる。図 2は 2重部分が生成された典型的な観察写真である。そしてこの後
間もなく, 3重や 4重に折り畳まれる様子が観察出来るのである。このように, 折り畳みを繰り返すことで, 自
己伸長する細胞鎖は寒天培地平面上を覆い尽くして行く。
2 研究結果
2.1 折り畳みが生じるパターン
本論文では, 寒天培地の環境条件を寒天濃度 Ca = 10 gL 1, 栄養濃度 Cn = 10 gL 1 で固定している。こ
れは図 1の領域 Bに相当し, 比較的培地が硬く栄養が豊富なことを意味する。
はじめに, 折り畳みが描く大域的なパターンに対してフラクタル次元を導入して解析を試みた。パターン
が細部にわたって複雑な場合, コンピューター処理を用いるのが有効である。そこで, ボックスカウント法
と呼ばれる手法を用いて画像解析を行った。時刻 T = 0 を菌が成長を開始した時刻として, 図 3 の左上と
左下の写真はそれぞれ T = 125, 245 min での紐状成長のスナップショットである。右側は各時刻における
ボックスカウント法の結果であり, 傾きがフラクタル次元に対応する。このとき, フラクタル次元をそれぞれ
D(125) = 1:16, D(245) = 1:96 と評価した。図 4の各点は時刻 T = 45; 85; 125; 245; 165; 205; 285; 325; 365
でのスナップショットについてフラクタル次元を評価した結果をプロットしたものであり, 実線は次のシグモ
イド関数を用いてフィッティングを行った結果である。
D(T ) = c1tanhf(T   T0)g+ c2: (2.1)
このとき, 各パラメータの値は, T0 = 1:82  102 min,  = 1:61  10 1 min 1, c1 = 5:1  10 1, c2 = 1:54
と見積もることができた。
図 3 紐状成長のスナップショットとボックスカウン
ト法によるフラクタル次元解析。
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図 4 菌が成長を開始した時刻 (T = 0) から時刻を
区切ってボックスカウント法によりフラクタル次元
D(T ) を調べた結果。
2.2 初期成長過程のパターンによる分類
2.1節では, バクテリアが大域的に広がっていく集団的な振る舞いに着目した。一方で, その集団の内部に存
在する個々のバクテリアが 1次元的な紐上構造からどのように 2次元的な構造に変化して行くのかにも焦点
を当てた。この節では初期成長過程をパターンによって分類し, 数値化する手順を述べる。
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まず, 観察結果のスナップショット 1枚 1枚を A4サイズに拡大印刷して, 紐状部分を手動で鉛筆でなぞり
トレースすることで, バクテリアの細胞鎖の鮮明化を行い, 同時に端から端まで繋がっていることを確認した。
次に, 図 5のように紐が折り畳まれている部分に印を付けた。k を伴う区間は, k 重に折り畳まれている事を
表している。図 5では, k = 2, 3, 4, 5 であり, 最大で 5重に折り畳まれている事を表している。数字を伴わな
い区間は 1重部分を表す。その後, キルビメーターを用いて各 k 重部分を分類しつつ長さを測った。観察記録
の統一のため, 初めて 2重部分が形成された時刻を基準に測定結果を整理した。その結果を表 1に示し, この
表を実験データとして用いた。また, 観察から時刻 0  t  t では 1重, 2重のみ現れ, t  tでは 1重, 2重
に加えて 3重以上も形成されるとした。本論文では t = 45 min と定めた。
図 5 紐上成長のスナップショットの観察：k (k =
1; 2; 3; … ) と数字が添えてある部分は, k 重に折り
畳まれていることを表す。
t [min] L[m] l1[m] l2[m] l3+ [m]
0 151 151 0 0
10 228 189 39 0
20 315 247 68 0
30 485 340 145 0
40 733 442 291 0
50 1070 620 362 90
60 1590 810 584 197
70 | | 944 535
80 | | | 1260
90 | | | 2710
表 1 実験データ：L, l1, l2 はそれぞれ, 全長, 1重部
分, 2 重部分の長さを表す。l3+ は 3 重以上の部分を
まとめた長さである。
3 実験データの解析
3.1 バクテリアの増殖に関するモデル
バクテリアの増殖は, 全長 L, 時刻 tとして次の微分方程式, もしくはその解を用いて記述できる。
d
dt
L(t) = L(t); L(t) = Aet: (3.1)
但し, は増殖率であり, A = L(0) は実験データ (表 1)に合わせて, 初めて折り畳みが生じた時刻のバクテリ
アの全長とした。0  t  60 における L(t)の時間発展は式 (3.1)の第 2式で上手く特徴付けられ, 実験デー
タとのフィッティングにより  = 3:95 10 2 min 1, A = 1:50 102 m と見積もる事が出来た。
3.2 微分方程式系とその解
時刻 0  t < t においては, 1重と 2重のみ存在し, 1重から 2重に遷移する。そこで, 増殖率 を持つ自
己伸長が, 比遷移率 =(1  ), 0    1 で折り畳まれると仮定した。さらに t  tでは 3重以上も形成さ
れ, 2重が折り畳まれることにより 4重が生じる。この比遷移率を =(1  ), 0    1 とした。また, 3重
の形成は 2重が 1重に接触し併合することで生じる。したがって, l3+(t) の増分は l1(t) と l2(t) に比例する
と考えられる。このとき, 3重以上の部分の長さをまとめて l3+(t) =
P
k3 lk(t) = l3(t) + l4(t) +    と表記
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する事により次のような非線形微分方程式系を得る。
d
dt
l1(t) = (1  )l1(t)  1l1(t)l2(t);
d
dt
l2(t) = (1  )l2(t) + l1(t)  2l1(t)l2(t);
d
dt
l3+(t) = l3+(t) + l2(t) + (1 + 2)l1(t)l2(t); t  t: (3.2)
ここで 1 と 2 を十分に小さい値と仮定する事で, 摂動計算により解は次のように表せる。
l
(1)
1 (t) = l
(0)
1 (t)  1e(1 )tI(1)(t; t; (1  ));
l
(1)
2 (t) = l
(0)
2 (t)  1e(1 )tI(2)(t; t; (   ); (1  ))
 2e(1 )tI(1)(t; t; (1  ));
l
(1)
3+
(t) = l
(0)
3+
(t)
+ 1
n
  2etI(3)(t; t; ; (   ); (1  )) + etI(1)(t; t; )
o
+ 2
n
  etI(2)(t; t; ; (1  )) + etI(1)(t; t; )
o
; t  t: (3.3)
式 (3.3) と実験データのフィッティング結果を図 6 に示す。各パラメーターは,  = 0:317,  = 0:316,
1 = 2:05 10 9 min 1  m 1, 2 =  7:23 10 7 min 1  m 1 と見積もることができた。
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図 6 l1(t), l2(t), l3+(t) の実験データをそれぞれ, , 4, } でプロットした。左：1 次近似解を用いて
フィッティングした結果。右：1 = 2 = 0とした場合のフィッティング結果。
4 解析結果及び結論
パラメーターフィッティングの結果から, 1重から 2重への比遷移率, 及び 2重から 4重への比遷移率がお
よそ 1=2という結果を得ることができ, これは折り畳みにより生じる副次構造への遷移に単純な法則性がある
ことを示唆している。
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